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PRODUCTION ET BILAN ENERGETIQUE 
CHEZ LA LIMACE ROUGE 
par Geneviève STERN 
Laboratoire de Zoologie de l'Ecole Normale Supérieure, Paris (*) 
Peu de bilans énergétiques ont encore été effectués sur des 
espèces animales non domestiques. MacFadyen (1967), au cours 
du colloque sur la Productivité Secondaire des Ecosystèmes Ter­
restres, a fait le point des principaux résultats obtenus sur les 
Invertébrés. Il distingue deux types d'études : celles où l'on tente 
d'établir le bilan énergétique complet d'une seule espèce, et celles 
où l'on essaie de comparer diverses espèces, divers nivaux tro­
phiques ou diverses communautés ; les critères et les méthodes 
diffèrent sensiblement dans les deux cas. C'est dans la première 
optique que se situe le présent travail. Il a pour but en effet d'éva­
luer le bilan et les rendements bioénergétiques de la limace Arion 
rufus (Mollusque Pulmoné). Cet Invertébré terrestre poecilotherme 
est un consommateur primaire à croissance « continue ». Les 
recherches ont été conduites dans des conditions de milieu déter­
minées, au laboratoire, et ont porté sur des individus isolés. 
Les différents éléments d'un bilan énergétique sont liés entre 
eux par les relations qu'indique le schéma suivant, valable quel que 




sous forme de matière vivante 
=Production secondaire 
(croissance , reproduction) 
a ssimilée 








46, rue d'Ulm, Paris 5•). 
sous forme de chaleur 
et de travail 
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La transformation d'énergie à l'intérieur d'un organisme 
peut donc être traduite de façon simple par les deux égalités 
A=P+R 
l=A+E 
où A représente l'énergie assimilée et équivaut à la différence 
entre l'énergie ingérée 1 et l'énergie rejetée sous forme d'excreta E, 
et où P représente l'énergie accumulée sous forme de matière 
vivante et R l'énergie métabolisée servant à la couverture des 
dépenses d'entretien et d'activité, donc dissipée sous forme de 
chaleur et de travail. 
Pour établir un bilan énergétique, il faut en principe déter­
miner tous les termes des relations ; on peut cependant se contenter 
d'en déterminer deux expérimentalement et le troisième par dif­
férence, surtout quand l'un des éléments est quantitativement plus 
important que les autres. Deux groupes de méthodes en découlent : 
mesures de consommation combinées à des mesures de production, 
et mesures d'échanges gazeux combinées à celles de production. 
Nous avons, pour notre part, évalué directement, en poids secs 
et en leurs équivalents énergétiques, les paramètres A, E et P pour 
chaque individu et à chaque période de sa vie. Cette méthode est 
la seule qui permette de calculer avec précision l'énergie assimilée 
et d'établir les rapports entre production d'une part, énergie 
ingérée et énergie assimilée d'autre part. Trois rapports intéres­
sants ont été retenus : le rapport A/I, qualifié de coefficient d'uti­
lisation digestive par les physiologistes de la nutrition, ou de 
rendement d'assimilation par les écologistes (Wiegert, 1964), le 
rapport P /A qualifié de rendement de croissance par les premiers, 
de rendement de production par les seconds ; enfin le rapport 
P /I ou rendement écologique de croissance. De telles relations 
sont valables à chaque période du cycle vital, aussi bien que pour 
l'em:emble de la vie d'un organisme. 
Arion rufus est une espèce à habitat forestier ou prairial, 
dont le développement dans la nature dure, selon les conditions 
climatiques, un ou deux ans. Dans les cas les plus favorables, les 
pontes ont lieu en automne (octobre ou novembre). Très peu 
d'adultes passent l'hiver qui suit la ponte ; c'est donc sous forme 
d'œufs ou de jeunes que l'espèce franchit cette période. La crois­
sance a lieu durant le printemps et l'été, l'accouplement s'effectue 
en aoùt et la période de reproduction s'étend de septembre à 
octobre. La présente étude concerne la période de croissance de 
l'espèce. 
CONDITIONS ET METHODES EXPERIMENTALES 
Les bilans nutritionnels individuels ont d'abord été établis 
en poids de matière sèche, puis convertis en valeur énergétique. 
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1. MATÉRIEL ET MILIEU. - Le matériel provient de pontes d'un 
individu de l'espèce Arion rufus, fécondé dans la nature et élevé 
en terrarium pendant sa période de reproduction. Les œufs, mis en 
culture en boîte de Pétri, à 20° C, éclorent en moyenne 25 jours 
après. Chaque jeune, dès son éclosion, fut isolé et mis en élevage. 
Deux lots furent constitués : l'un de 30 individus permit de 
déterminer la production en poids frais ainsi que les quantités 
de matière, donc d'énergie, ingérées et excrétées. Le second lot, 
formé de témoins sur lesquels on opère des prélèvements d'ani­
maux d'âge et de poids connus, servit à déterminer la teneur en 
matière sèche et la valeur énergétique du tissu animal. 
Pendant la durée de leur développement, les animaux furent 
soumis à des conditions de milieu constantes répondant aux 
exigences de l'espèce : température voisine de 15° C, degré hygro­
métrique de 100 p. cent, présence d'un film d'eau sur le substrat, 
photopériode de 12 h, caractérisée par une intensité lumineuse 
de 500 lux. Les enceintes individuelles où l'on réalisa par un 
dispositif simple la saturation de l'atmosphère furent disposées 
dans une chambre climatique, programmée selon les caractéris­
tiques ci-dessus. 
Le régime alimentaire d'Arion rufus est mal connu. L'espèce 
ne provoque jamais de dégâts majeurs dans les grandes cultures : 
ses attaques se limitent aux bordures de champ contiguës à des 
bois ou à des fossés. En laboratoire, elle consomme des végétaux 
divers. Pour obtenir des bilans rigoureux, nous avons utilisé un 
régime alimentaire homogène composé exclusivement de limbes 
de laitue distribués en excès. La distribution des aliments, le 
recueil des excreta et le renouvellement du milieu furent effectués 
deux fois par semaine. 
2. MÉTHODE D'ÉTUDE DU BILAN DE MATIÈRE. - Pour chaque 
animal nous avons établi à des intervalles de temps constants, 
un bilan comprenant le gain net de poids, la quantité de matière 
ingérée et la quantité d'excreta produits, le tout calculé en poids 
sec. 
La technique de dessication doit donner une estimation repro­
ductible et correcte de la teneur en matière sèche de l'échantillon 
et respecter la composition chimique du matériel biologique. 
Après comparaison des diverses techniques (G. Stern, 1968), la 
cryodessication a été retenue comme le procédé le plus convenable. 
Toutes les pesées d'échantillons, frais ou sec, furent faites 
par double pesée en vase à tarer, au milligramme près, sur une 
balance monoplateau sensible au 1/10, de mg. Diverses précau­
tions concernant les échantillons ont été prises pour limiter au 
maximum leur déshydratation aussi bien que leur hydratation : 
rapidité de manipulation, mise des échantillons en vases à tarer 
dans des enceintes de pesée ou de conservation à des états hygro­
métriques convenables. 
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2-1. Estimation de la production. - La production est la 
quantité de matière organique élaborée en un temps donné. Elle 
est mesurée par le gain de poids durant cet intervalle. Ce gain 
de poids fut évalué chaque semaine ; en outre toutes les quatre 
semaines, il fut déterminé sur des animaux mis au jeûne pendnnt 
24 heures. La production de matière sèche fut calculée comme le 
produit du taux de production fraîche par la teneur moyenne de 
l'organisme en matière sèche, cette détermination étant faite sur 
un lot témoin dont on échantillonne des animaux d'.âge et de poids 
connus. 
2-2. Estimation des quantités ingérées. - L'estimation en 
poids sec de la quantité ingérée, faite deux fois par semaine 
pour chaque animal, fut effectuée de façon indirecte. La quantité 
de matière sèche ingérée équivaut à la différence entre la quantité 
sèche donnée et la quantité sèche restante : Q'i = Q'd - Q'r. 
Q'r fut évalué directement par pesée du matériel lyophilisé et Q'd 
comme le produit de la quantité fraîche donnée par la teneur 
en matière sèche des matériaux. La teneur en matière sèche du 
matériel fut déterminée, au cours de manipulation, à partir des 
poids frais et sec de six témoins ; on tint compte ainsi des varia­
tions dans le temps de la teneur en matière sèche des ingesta. 
En pratique, on a mesuré dans un premier temps les poids 
de nourriture fraîche donnée ainsi que ceux des témoins. Ceux-ci 
furent maintenus dans des conditions identiques d'hydratation. 
Dans un second temps, on a évalué le poids du matériel restant 
et celui des témoins lyophilisés. Il suffit alors de faire les calculs 
à partir de ces quatre données. 
2-3. Estimation des quantités excrétées. - Elle fut faite par 
pesée du matériel lyophilisé. Les excrétions individuelles ont été 
recueillies deux fois par semaine et conservées au congélateur 
dans des tubes bouchés. Une fois par semaine on en a lyophilisé 
le contenu et l'on a évalué les poids d'excreta. 
3. MÉTHODE D'ÉTUDE DU BILAN D'ÉNERGIE. - La conversion des 
données pondérales en unités d'énergie implique la détermination 
de la valeur énergétique des matériaux. Celle-ci fut faite selon 
une technique de calorimétrie de combustion à volume constant 
ou calorimétrie en bombe. Nous avons utilisé un semi-micro 
calorimètre Parr 14-11, système classique du type Berthelot, mais 
permettant des mesures sur des prises de 200 mg sec. 
Le principe de détermination de la valeur énergétique d'une 
substance repose' sur l'équation fondamentale 
M. Lit= Qv. m 
d'où l'on tire : 
m Qv 
M. Lit 
o u Qv est la chaleur de combustion à volume constant de la 
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substance par unité de masse ; m : la masse de l'échantillon ; 
t : l'élévation de température au cours de la combustion, et M : 
l'équivalent énergétique du système ou quantité de chaleur néces­
saire pour élever la température du système de 1° C. L'équivalent 
énergétique du système, M, est lui-même établi, d'après l'équation 
fondamentale, par combustion d'une substance étalon, de pouvoir 
calorifique connu : l'acide benzoïque 
Le protocole expérimental et le mode de calcul furent 
empruntés aux travaux de R. Levy, M. Ducros et G. Meliava. 
Quelques remarques pratiques doivent être faites : la pesée des 
échantillons est une étape essentielle du travail, car sa précision 
a une incidence notable sur la précision des résultats : une erreur 
de 0,1 mg sur le poids entraîne une erreur de 1 joule par degré. 
L'élévation de température mesurée ne correspond pas à l'élé­
vation réelle due à la combustion ; trois types de correction inter­
viennent : correction due aux échanges thermiques entre le sys­
tème et l'ambiance, qui se font selon la loi de Newton, correction 
de colonne et correction d'échelle faite d'après la courbe d'étalon­
nage du thermomètre. Par ailleurs, il importe de tenir compte, 
aussi bien dans le calcul de l'équivalent énergétique du système 
que dans celui de la valeur énergétique d'une substance, de déga­
gements de chaleur annexes et notamment celui correspondant 
à la formation exothermique d'acide nitrique à partir de l'azote 
de l'air, ou à partir de l'azote protéique. 
La précision des mesures faites dans ces conditions est très 
correcte : l'équivalent énergétique du système, qui est de 517 cal/0, 
est connu à 0,5° près, soit un coefficient de variation de 1,03 %. 
Afin de tenir compte de leurs éventuelles variations dans le 
temps, les valeurs énergétiques des ingesta, des excreta et du 
tissu animal furent mesurés sur des prises échantillonnées au 
cours de l'établissement du bilan de croissance. 
RESULTATS 
La période de croissance, caractérisée par une augmentation 
continue du poids, dure cinquante-deux semaines dans les condi­
tions climatiques et alimentaires définies (figure 1 et tableau 1). 
Cette période, au terme de laquelle les animaux se reproduisent 
(l'accouplement, dans les conditions naturelles, a lieu en août ou 
en septembre), correspond physiologiquement au stade juvénile 
puis au stade de mise en route de la maturation des produits 
génitaux. La période adulte, d'environ un à deux mois, où l'indi­
vidu atteint son maximum de poids, montre des variations spec­
taculaires de poids en rapport avec la ponte. Enfin survient une 
période de sénilité, marquée par une baisse irréversible du poids 
et par des modifications morphologiques et physiologiques de 

















@ ..... ... ... o._"""'•���..-�� ...... ���..-�� ...... ���...-��--.���...-� ..... 
4 12 20 28 36 44 52 60 
Age (en semaines)
Fig. 1. Evolution pondérale moyenne d' Arion rufus, en coordonnées 
arithmétiques. Les valeurs dans les cercles indiquent le nombre d'individus étudiés 
à chaque âge ; les segments verticaux représentent l'erreur standard du poids moyen 
à chaque âge. 
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TABLEAU 1 
Evolution pondérale en période de croissance 
chez Arion rufus (poids frais en mg). 
Période 
Octobre .................. . 
Novembre 
Décembre .............. . 
Janvier 
Février ................... . 
Mars 
Avril ................... . 
Mai ....................... . 
Mai-Juin .................. . 
Juin-Juil et .............. . 
Juillet . . . . ..... . ........ . 
Août ................... . 



















117 ± 10 
401 ± 35 
750 ± 77 
1163 ± 116 
1620 ± 146 
2176 ± 184 
2769 ± 207 
3363 ± 241 
3930 ± 281 
4460 ± 325 
5254 ± 394 
6164 ± 508 
6900 ± 653 
1. - BILAN PONDÉRAL EN PÉRIODE DE CROISSANCE 
1-1. Production. - La production globale par individu, quan­
tité de matière organique élaborée au cours de la croissance, 
est en moyenne de 7 g (6,875) de matière vivante, et de 1,2 de 
matière sèche (tableaux 2 et 3). L'étude de la variation du poids 
TABLEAU 2 
Eléments du bilan pondéral de croissance 
chez Arion rufus (poids sec en g). 
Valeur 
pour l'ensemble Valeur Valeur 
de la période par mois par jour 
de croissance 
Production ............. 6,87 ± 0,653 0,53 ± 0,050 0,019 ± 0,002 
Ingestion ................ 109,30 ± 1,765 8,40 ± 0,136 0,300 ± 0,004 
Excrétion ............... 27,58 2,12 0,075 
Assimilation ..... . . . . . . . 81,72 ± 1,788 6,29 ± 0,137 0,225 ± 0,004 
Métabolisme ..... . .. . . . . 74,85 5,76 0,206 
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TABLEAU 3 
Elément.ç du bilan pondéral de croissance 
chez Arion rufus (poids sec en g). 
Valeur 
pour l'ensemble Valeur Valeur 
rie la période par mois par jour 
de croissance 
Production 
. . . . . . . . . . . . . 1,18 ± 0,112 0,09 ± 0,009 0.003 ± 0,0003 
Ingestion 
. . . . . . . . . . . . . . . . 6,35 ± 0,307 0,49 ± 0,024 0,017 ± 0,0008 
Excrétion 
. . . . . . . . . . . . . . . 1,60 0,12 0.004 
Assimilation 
. . . . . . . . . . . . 4,75 ± 0,311 0,37 ± 0,024 0,013 ± 0,0008 
Métabolisme 
. . . . . . . . . . . .
3,57 0,28 0,010 
sec de l'organisme en fonction du poids frais montre qu'il existe 
une corrélation très nette entre ces deux paramètres. La teneur 
en eau des animaux vivant en atmosphère saturée est de 82,8 
p. cent; la teneur en matière sèche de 17,2 p. cent, celle-ci ne 
variant pas de façon significative au cours de la croissance (l'er­
reur standard vaut 0,1). La teneur en cendre est de 3,8 p. cent 
par rapport au poids frais (figure 2). 
La production globale varie selon les individus de façon assez 
notable (0,650 g pour 6,875 g) alors que les conditions de milieu 
sont homogènes dans l'espace et dans le temps. La production 
mensuelle est de 530 mg frais soit de 90 mg sec, et la production 
journalière de 18,9 mg frais soit de 3 mg sec. 
Le taux de production varie suivant les individus : l'erreur 
standard de la moyenne mensuelle est de 9 mg pour 90 mg sec. 
Le taux de production varie également, mais de façon plus signi­
ficative, en fonction du temps ; d'une part il décuple sensiblement 
entre le début et la fin de la croissance (tableau 4) ; d'autre part 
son augmentation ne se fait pas selon une progression régulière : 
la courbe dérivée de la courbe d'évolution pondérale (figure 3), 
indique une augmentation progressive du taux de production 
pendant les vingt-huit premières semaines de croissance, une 
stabilisation pendant les douze semaines suivantes suivie d'une 
nouvelle augmentation plus importante que la première. 
Le taux de production relative, production par unité de 
masse et par unité de temps, soit dP /P dt, mesuré soit par le pour­
centage d'accroissement en poids, soit par la différence entre les 
logarithmes des poids pendant un . intervalle de temps donné, 
exprime au mieux le potentiel d'accroissement et de production 
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Fig. 2. - Evolution des teneurs en eau, en matière organique et en cendre 
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Fig. 3. - Evolution de la production chez Arion rufus au cours de la croissance. 
Données pondérales. 
TABLEAU 4 
Evolution de la production et de la consommation au cours 
de la croissance chez Arion rufus (poids sec en mg). 
Nombre Production Q. ingérée Q. excrétée Q. assimilée Période de 
semaines par mois par mois par mois par mois 
Octobre . . . . . 0 - 4 16 ± 0,9 79 20 59 
Novembre . . 4 - 8 49 ± 6,4 238 ± 18 45 ± 5 193 ± 16 
Décembre . . . 8 - 12 60 ± 6,0 249 ± 28 62 ± 9 187 ± 24 
Janvier . . . . . 12 - 16 71 ± 7,2 307 ± 23 106 ± 9 201 ± 19 
Février . . . . . 16 - 20 79 ± 6,8 260 ± 22 94 ± 9 166 ± 15 
Mars . . . . . . . 20 - 24 96 ± 8,4 446 ± 35 127 ± 11 319 ± 26 
Avril . .. . . . . 24 - 28 102 ± 8,8 493 ± 34 131 ± 10 362 ± 25 
Mai .. . . . . . . 28 - 32 102 ± 8,3 437 ± 32 105 ± 9 332 ± 25 
Mai-Juin . . . . 32 - 36 98 ± 11,7 816 ± 48 217 ± 19 599 ± 36 
Juin-Juillet 36 - 40 91 ± 19,1 743 ± 41 203 ± 13 540 ± 32 
.Juillet ... . . . 40 - 44 137 ± 15,1 581 ± 43 131 ± 11 450 ± 46 
Aotlt . . . .. . . 44 - 48 157 ± 25,0 853 ± 67 223 ± 18 630 ± 41 
Septembre 




























Age (en semaines) 
Fig. 4. - Evolution de la production relative chez Arion rufus au cours 
de la croissance. 
- 413-
TABLEAU 5 
Bilan énergétique de la croissance chez Arion rufus. 
Energie globale Moyenne journalière 
(Kcal) (Kcal) 
Energie ingérée 
. . . . . . . . . . . . . . . 28,3 ± 1,36 0,078 
Energie assimilée 
. . . . . . . . . . . . . 21,0 ± 1,38 0,058 
Energie produite 
. . . . . . . . . . . . . . 5.7 ± 0,55 0,016 
Energie dépensée . . . . . . . . . . . . . .  15,3 0,042 
d'une espèce. Ce taux diminue avec le temps (figure 4). De 300 
p. cernt environ durant les huit première semaipes, il décline bru­
talement pour atteindre à la 36• semaine un plateau situé vers 
20 p. c�nt. Une telle décroissance du taux de production relative 
caractérise en fait la plupart des organismes: Elle est toutefois 
ici remarquable par son amplitude, par sa précocité et aussi sa 
rapidité qui suggère l'existence d'une crise physiologique. 
1-2. Consommation et assimilation. - . Les quantités de 
matière ingérées et effectivement assimilées sont évaluées durant 
la période de croissance de l'animal par tranches successives de 
quatre semaines. On mesure deux fois par semaine les taux d'in­
gestion (quantité de matière ingérée par unité de temps) et le 
taux d'excrétion ; on calcule par différence le taux d'assimilation. 
Pendant les cinquante-deux semaines de croissance, la quan­
tité totale ingérée par individu s'élève à 109 g frais soit 6,35 g sec, 
la quantité excrétée à 27,5 g frais soit 1,65 g sec, et la quantité 
assimilée à 82 g frais soit 4, 75 g sec (tableaux 2 et 3). 
Le taux d'ingestion mensuel moyen d'un individu en crois­
sance s'élève à environ 500 mg sec et le taux d'assimilation corres­
pondant à 370 mg sec ; mais ces taux varient évidemment en fonc­
tion des individus. Ils varient également avec le temps et de façon 
plus notable, puü:qu'ils décuplent à peu près au cours de la 
croissance (tableau 4). L'accroissement des taux d'ingestion et 
d'assimilation n'est toutefois pas fonction linéaire et progressive 
du temps (figure 5) ; l'accroissement est périodique. On note trois 
périodes durant lesquelles les besoins en nourriture sont accrus : 
périodes comprises de la 20° à la 24° semaine (mars), de la 32° à 
la 36° (mai, juin), de la 44° à la 48• (août) ; celles-ci sont suivies 
de baisses des taux d'ingestion et d'assimilation, celle comprise 
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Fig. 5. - Eyolution des consommations alimentaires d'Arion rzzfzzs au e::iurs 
de la eroi�sance. I : Quantité de matière ingérée ; A : Qua:üité de matière 
assimilée ; E : Quantité de matière excrét�e. 
Au total la quantité consommée par un individu pendant sa 
croissance s'élève à 109 g de salade ; près de 82 g sont assimilés 
et fournissent à l'animal l'énerg�e potentielle métabolisable ; le 
gain de poids pendant le même temp:; est d'environ 7 g. Par jour, 
la consommation est en moyenne de 300 mg pour un gain de 
poids de 20 mg.
2. - BILAN ÈNERGÉTIQUE EN PÉRIODE DE CROISSANCE
La valeur énergétique de l'organisme in toto, exprimée en 
kilocalorie/gramme sans cendre, est de 4,92 ± 0,045 Kcal/g sec. 
L'évolution de la valeur énergétique en fonction de l'âge (figure 6) 
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a peut être une signification physiologique, mais la mise en évi­
dence d'une telle relation nécessiterait une étude plus appro­
fondie. 
6,0 
Période de croissance 
Valeur énergétique 
(K cal./g. sec) 
4.0�o�-4��--.1 2�---- 2-o��- 2�s ------3 6------ 4�4-----s- 2--­
A g e (en semaines) 
Fig. 6. - Evolution de la valeur énergétique d' Arion rufus, au cours de la croissance. 
La valeur énergétique moyenne des limbes de laitue est de 
4,44 ± 0,05 Kcaljg sec, celle des excréments de 4,53 ± 0,05 Kcal/g 
sec. Ces valeurs sont très voisines de celles citées par K.W. Cum­
mins pour d'autres végétaux : les échantillons de flore de sous­
bois et de prairie sont de l'ordre de 4,7 Kcal/g sans cendre. 
Le tableau 5 indique les divers éléments du bilan énergétique 
de la croissance d'un individu. L'énergie consommée équivaut à 
28,3 Kcal ; 21 Kcal sont effectivement assimilées ; elles servent 
à couvrir l'ensemble des dépenses énergétiques de croissance ; la 
quantité d'énergie accumulée pendant cette période est de 5,7 Kcal, 
soit une production de 7 grammes de matière vivante. Dans ces 
conditions, la quantité d'énergie dissipée pour le maintien du 
métabolisme d'entretien et d'activité d'un individu en croissance 
est de 15,3 Kcal. Le coût énergétique de la synthèse de matière 
vivante est de 28,3/5,7 soit 4,96 Kcal par Kcal de matière organique 
produite, soit encore 4,1 Kcal par gramme frais de matière vivante. 
3. - LES RENDEMENTS BIOÉNERGÉTIQUES ET LEUR ÉVOLUTION 
DANS LE TEMPS. 
Les rendements bioénergétiques qui caractérisent les trans­
ferts d'énergie sont donnés dans le tableau 6. 
Le rendement d'assimilation moyen, qui traduit la capacité 
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Fig. 7. - Evolution des rendements bioénergétiques au cours de la croissance 
chez Arion rufus. Rendement d'assimilation A/I ; rendement de production : P/ A ; 
rendement écologique de croissance P /I. 
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tielle des aliments, est de 20,99/28,27 soit 0,74 ; il est supérieur à 
ceux des divers Invertébrés étudiés jusqu'alors et correspond aux 
rendements des Vertébrés herbivores cités par Gere et par Mac 
Fadyen. Ce rendement d'assimilation varie naturellement selon 
les individus ; l'erreur standard de la moyenne se rapportant à 
la variation individuelle est de 0,007. 
Le rendement de production, rapport de la production à l'assi­
milation, est de 0,27 ± 0,007 ; cette valeur est faible pour un Inver­
tébré herbivore : les valeurs couramment citées atteignent 0,50. 
Ceci implique que ces animaux sont de mauvaises machines et 
que leurs besoins métaboliques, contrairement à ce que l'on 
pourrait supposer, demeurent élevés : le rapport respiration/pro­
duction est de 2,7 contre 1,0 en moyenne chez les autres Inver­
tébrés et le coût de maintenance, rapport de l'énergie dépensée à 
l'énergie ingérée, est de 0,54. 
Le rendement écologique de croissance, rapport de la pro­
duction à l'ingestion, gr,âce à la valeur élevée du rendement d'assi­
milation, se retrouve finalement de l'ordre de ceux des Invertébrés, 
soit 0,20 ± 0,009. 
1 
L'évolution des rendements bioénergétiques dans le temps est 
indiqué par la figure 7. Le rendement d'assimilation n'est pas 
constant au cours de la croissance ; il oscille autour de 0,74 et une 
analyse des variances indique que l'effet temps est hautement 
significatif (F = 20,03 pour n = 11 et,n' = 252). 
De toute évidence, par ailleurs, les besoins nutritionnels ne 
sont pas fonction linéaire de la production (tableaux 4 et 7) ; l'évo­
lution du rendement de production et celle du rendement écolo­
gique de croissance traduisent bien ce fait. Durant les trente-deux 
premières semaines de croissance, soit d'octobre à mi-mai, le ren­
dement de production est supérieur au rendement moyen avec un 
maximum de 0,53 en 20• semaine ; cette valeur, la plus élevée de 
toutes celles notées durant la croissance, indique que l'énergie 
assimilée est employée au maximum pour la production de 
matière vivante ; pour une production mensuelle peu inférieure 
(0,39 Kcal) à la production moyenne de croissance (0,44 Kcal), le 
TABLEAU 6 
Rendements bioénergétiques de croissance chez Arion rufus. 
Rendement d'assimilation ..................... : ..... . 
Rendement de production ..... . 
Rendement écologique de croissance ................. . 
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0,74 ± 0,007 
0,27 ± 0,007 
0,20 ± 0,009 
taux d'assimilation (0,73 Kcal) est inférieur à la moitié du taux 
d'assimilation moyen de croissance (1,6 Kcal). Le coût de main­
tenance est corrélativement très faible (0,29). 
Période 
Semaine 
0 - 4 
4 - 8 
8 - 12 
12 - 16 
16 - 20 
20 - 24 
24 - 28 
28 - 32 
32 - 36 
36 - 40 
40 - 44 
44 - 48 
48 - 52 
TABLEAU 7 
Evolution des transferts d'énergie au cours 
de la croissance chez Arion rufus. 
Energie produite Energie ingérée Energie assimilée 
Kea! Kea! !{cal 
0.081 ± 0,004 0.400 0.296 
0,248 ± 0,031 1.057 ± 0,080 0.853 ± 0,067 
0.304 ± 0,029 1.106 ± 0,124 0.825 ± 0,107 
0.3:i4 ± 0,035 1.3G3 ± 0,102 0.883 ± 0,084 
0.387 ± 0,033 1.154 ± 0,098 0,728 ± 0,067 
0.470 ± 0,041 1,980 ± 0,155 1.415 ± 0,115 
0,497 ± 0,043 2.189 ± 0,151 1,696 ± 0,111 
0.492 ± 0,041 1,940 ± 0,142 1.464 ± 0,111 
0,465 ± 0,058 3.623 ± 0,213 2,640 ± 0,160 
0.423 ± 0,094 3,300 ± 0,182 2,379 ± 0,142 
0.637 ± 0,074 2.580 ± 0,191 1.987 ± 0,204 
0,744 ± 0,123 3.787 ± 0,297 2,777 ± 0,182 
0,611 ± 0,152 3,792 ± 0,386 3.158 ± 0,346 
Durant les huit semaines suivantes, de mi-mai à mi-juillet, 
le rendement tombe à 0,17 ; pour des productions mensuelles (0,46 
et 0,42 Kcal) voisines de la moyenne, les consommations énergé­
tiques sont énormes (2,64 et 2,38 Kcal contre 1,6 en moyenne). Ces 
apports d'énergie qui ne sont pas dirigés vers la production ser­
vent à couvrir un métabolisme devenu plus intense : le coût de 
maintenance atteint à cette période ses valeurs les plus élevées 
(0,6). 
Pendant la seconde quinzaine de juillet et le début d'août, le 
rendement de production remonte à 0,32 par suite d'un accrois­
sement de production combiné à une baisse des besoins énergé­
tiques. En août et septembre, pour des animaux n'ayant pas copulé, 
la production et la consommation énergétiques sont respectivement 
supérieures et très supérieures à la moyenne (production de 0,60 et 
0,75 Kcal, consommation double de la consommation moyenne), 
de telle sorte que le rendement de production devient moyen 
puis faible 0,19. Ces variations qui se rapportent à l'effet du temps 
sont, comme pour le rendement d'assimilation, hautement signi­
ficatives. 
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DISCUSSION ET CONCLUSION 
Idéalement, toutes les observations écophysiologiques devraient 
être menées dans des conditions naturelles ; or ceci est rarement 
possible et l'étude quantitative de la production et de la consom­
mation des Invertébrés doit alors être faite en captivité. Malheu­
reusement, il n'est alors pas certain que le milieu et la nourriture 
soient adéquats. Dans notre cas, nous pensons que les conditions 
fournies à nos animaux ont été très voisines de celles· recherchées 
par les limaces rouges dans la nature, puisque la croissance 
moyenne observée sur nos sujets captifs est analogue à la crois­
sance moyenne d'une population naturelle. 
Une production de croissance moyenne de 6 g peut sembler 
faible, mais cette valeur (et sa variance) est voisine de celle cal­
culée par B.J. Smith pour une population du Pays de Galles dans 
laquelle cet auteur a effectué des collectes à intervalles réguliers. 
En août, le poids moyen est de 6 g et les relevés comptent des 
individus allant de 2 à 18 g, tous très vraisemblablement du même 
âge. 
On peut donc estimer que les valeurs de consommation et de 
production observées en laboratoire sont très voisines de celles qui 
existent dans les populations naturelles. 
1. - COMPARAISON DE L'ÉVOLUTION DES RENDEMENTS BIOÉNERGÉ­
TIQUES AVEC L'ÉVOLUTION GÉNITALE. - L'étude de l'évolution des 
rendements écologiques de croissance et de production, tout 
comme celle de l'évolution génitale font ressortir l'existence de 
plusieurs phases parallèles dans le temps, et l'on doit se demander 
s'il n'existe pas un lien entre ces deux phénomènes. 
L'activité génitale d' Arion ruf us a été particulièrement bien 
décrite par B.J. Smith. Les organes reproducteurs sont d'abord 
complètement indifférenciés durant les sept premiers mois de 
développement. Leur maturation débute en mai et s'opère en 
trois temps : 
évolution mâle du complexe génital au niveau de la glande et 
du canal hermaphrodites ; 
copulation et évolution femelle du complexe génital ; 
- fécondation et ponte, puis atrophie de l'ensemble de l'appareil. 
La gamétogenèse mâle et la modification corrélative du tractus 
débutent en mai pour s'achever vers la mi-juillet. La copulation 
et l'évolution femelle - aucune preuve formelle de l'interdépen­
dance des deux faits n'a été donnée-, survenues au stade sperma­
tozoïde mature, ont lieu en août et septembre. Enfin la fécon­
dation et la ponte se déroulent en octobre ou novembre selon les 
individus de la population. 
Sans vouloir établir une corrélation entre les deux phéno-
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mènes, il semble intéressant de mettre en parallèle les étapes 
respectives de l'évolution de l'activité génitale et des rendements 
bioénergétiques. Durant les sept ou huit premiers mois. l'animal 
est en période juvénile ; l'appareil génital est indifférencié et 
l'énergie assimilée couvre pour une part importante (de 32 à 
75 p. cent) les dépenses énergétiques correspondant à la synthèse 
d'une matière vivante assez riche en énergie (5,0 Kcaljg durant 
les trois premiers mois). Le pouvoir de transformation des ali­
ments en matière vivante varie toutefois ; l'indice de cette varia­
tion est la baisse brusque du taux d'accroissement relatif, au 
deuxième mois, taux qui passe, on l'a vu de 300 p. cent à 20 p. cent. 
De la mi-mai à la mi-juillet les besoins énergétiques augmen­
tent mais, loin de correspondre à une augmentation de la pro­
duction, ils servent à couvrir les dépenses d'entretien. Or cette 
période est celle de l'évolution mâle du complexe génital. La 
gamétogenèse mâle et les transformations au niveau du tractus qui 
lui sont associées semblent exiger une énergie assez considérable 
puisque 83 p. cent de l'énergie assimilée est alors dépensée pour 
la couverture des besoins métaboliques. Cette période semble éga­
lement marquée par des modifications de la composition chimique 
des tissus de l'animal qu'il serait utile de préciser. 
En août et septembre, les besoins énergétiques et la production 
augmentent à nouveau conjointement ; 30 p. cent environ de 
l'énergie assimilée sont alors utilisés pour la croissance. Cette 
période correspond à l'évolution femelle du complexe génital. 
Toutefois il est hasardeux de mettre ces deux phénomènes en 
rapport ; en effet, par suite des conditions expérimentales néces­
sitées par l'établissement des bilans, les individus n'ont pas copulé. 
Si l'évolution femelle est liée à la copulation, ce qui n'est pas 
prouvé de façon formelle, il est évident que les valeurs observées 
pour le bilan énergétique ne peuvent lui être rapportées. 
2. - COMPARAISON DES RENDEMENTS BIOÉNERGÉTIQUES DE L' ARION 
RUFUS AVEC CEUX D'AUTRES INVERTÉBRÉS. - Il existe une grande 
variété de types de bilans énergétiques qui, d'après l'hypothèse de 
Gere (1957) et Balogh, seraient caractéristiques des modes alimen­
taires. Chez les Invertébrés carnivores et même phytophages, 
d'après les données de MacFadyen (1967), les rendements de pro­
duction sont de l'ordre de 50 à 60 p. cent. Ces valeurs, élevées par 
rapport à celles des Vertébrés, seraient la conséquence de la fai­
blesse des dépenses énergétiques des Invertébrés. De fait, le rapport 
respiration/production n'est que de 1,0 environ contre des valeurs 
allant de 6,5 à 8,0 chez les Vertébrés homéothermes. Le rendement 
de production d'Arion, qui ne s'élève qu'à 27 p. cent, est donc 
relativement faible par rapport à ceux des autres Invertébrés. 
Le rendement d' assimila tian, très élevé chez les Vertébrés 
(76 p. cent) est notablement plus faible chez les Invertébrés. Les 
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valeurs couramment citées varient de 10 à 45 p. cent selon les types 
d'alimentation : 10 p. cent chez les décomposeurs, 35 p. cent en 
moyenne chez les Invertébrés phytophages, 46 p. cent chez les 
Carnivores. Le rendement de 74 p. cent trouvé chez Arion est assez 
remarquable ; il est peut être le fait de la qualité de la nourriture : 
on sait l'influence de cette dernière sur la valeur du rendement 
d'assimilation (Soo Hoo et Faenkel, 1966). Une interprétation plus 
intéressante peut toutefois être avancée : le rendement d'assimi­
lation est fonction du poids des excreta. Chez les animaux dont le 
régime alimentaire compte une forte proportion de lignine et de 
cellulose (phyllophages et xylophages), le rendement est assez 
faible, de l'ordre de 30 à 40 p. cent ; le rendement élevé indique 
peut être que l' « indigestible » est effectivement digéré. Les valeurs 
observées chez Arion tendraient à suggérer un tel mécanisme, et 
l'hypothèse paraît d'autant plus vraisemblable que l'existence de 
cellulases de double origine a été démontrée de façon formelle en 
1967 par Koopmans. Seul un marquage radioactif de la cellulose 
permettrait de conclure. 
Finalement, étant donné le rendement d'assimilation, la pro­
duction représente encore 20 p. cent de l'énergie ingérée, valeur 
qui rejoint celle rencontrée communément chez les Invertébrés. 
RESUME 
La croissance d'Arion rufus, soumis à une température 
moyenne de 15° C, à une humidité relative de 100 p. cent et à 
une photopériode de 12 heures d'intensité 500 lux, dure environ 
cinquante-deux semaines. Pendant cette période, pour une pro­
duction de matière équivalant à 5,7 Kcal, la quantité d'énergie 
ingérée s'élève à 28,3 Kcal dont 74 p. cent sont effectivement assi­
milés. La quantité d'énergie dissipée pour le maintien du métabo­
lisme d'entretien et d'activité de l'individu en croissance s'élève 
à 15,3 Kcal. Ainsi, le coût énergétique de la synthèse de matière 
vivante est de 4,96 Kcal par Kcal de matière organique produite. 
Au total, 20 p. cent de l'énergie ingérée et 27 p. cent de l'énergie 
assimilée servent à la production de la matière vivante. 
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